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１　はじめに
　クラゲやイソギンチャクを含む刺胞動物は、多細胞
動物の進化過程において早期に分岐した動物群であ
り、放射相称を基本とした単純な体制を備えている。
クラゲの多くは、ライフサイクルの中に浮遊性のクラ
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要　旨
　クラゲを含む刺胞動物の卵では、第二極体形成後に、動物極に限定された精子の付着・融合が起こる。本研究で
は、タマクラゲの卵母細胞の極体形成、およびタマクラゲとエダアシクラゲの卵への精子付着・融合の過程を、顕
微鏡に装着したビデオカメラを用いて連続的に記録し、解析を行った。その結果、タマクラゲの極体形成過程では、
第一極体のほうが第二極体よりも大きいこと、第一極体と第二極体は互いに近傍な位置に形成されるものの、両者
の形成場所は完全には一致しないこと、第一極体が分裂する場合としない場合があること、などが分かった。また、
タマクラゲとエダアシクラゲの卵に媒精した後の過程については、精子の付着・融合が動物極の周辺（エダアシク
ラゲでは、特に雌性前核の周縁部）で起こること、最初に付着した精子が融合に至り、その後の精子は融合できな
いこと、融合の際に精子が横向きになること、精子の融合に伴って卵が変形すること、などが見出された。今回得
られた映像は、クラゲの卵成熟や受精過程を研究する上での基礎データとしてだけでなく、教育現場で使用する教
材としても利用価値があると考えている。
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ゲ世代と付着性のポリプ世代の２つを持ち、一般的に
クラゲ世代の間に有性生殖を行う。一方、イソギン
チャクはポリプ世代のみをもち、有性生殖が行われる
のもポリプ世代となる。
　刺胞動物の有性生殖も、他の「高等な」多細胞動物
と同様に、メスが放出した卵とオスが放出した精子が
接合して受精卵となる、いわゆる受精の過程を経る。
クラゲの受精過程では、１）未受精卵による精子の誘
引、２）卵の動物極に限定された精子の付着・融合、
３）受精卵における精子誘引の停止、４）卵内での雌
性前核と雄性前核の合一、などの現象が短時間のうち
に連続して起こるが、本研究は、２）の精子の付着・
融合を対象として行った。クラゲの卵が雌性前核の局
在する動物極付近でのみ精子を受容することは、今か
ら約60年前にカミクラゲで初めて報告された（Dan，
1950）。その後、Orthopyxis において精子受容過程が
詳しく観察され、第二極体を形成した後に卵は初めて
精子を受容すること、精子受容部位には多くの精子が
付着するが、受精後には融合できなかった精子が卵か
ら離脱すること、などが報告された（Miller，1978）。
Freeman and Miller（1982）は、複数のクラゲの卵で
同様の精子受容過程を確認した上で、極体が形成され
た卵表層部を予めマーキングしておいた後、遠心分離
により雌性前核を人工的に遠ざけるという実験を行
い、精子受容は極体形成部位で起こり、雌性前核の存
在には依存しないことを示した。さらに、Freeman
（1987）による巧妙な実験の結果、現在では、第一極
体と第二極体が同じ場所で形成された結果、動物極の
卵表層に精子受容部位が形成されると考えられてい
る。また、電子顕微鏡での観察により、動物極の精子
受容部位は微絨毛（microvilli）を欠いていること、こ
の場所（microvilli-free area；MVFA）に実際に精子が
付着・融合することなどが見出されている（Yamashita，
1987；出口・伊藤，2005）。
　本研究では、クラゲ卵における動物極に限定された
精子受容メカニズムを解明するための基礎データの取
得を目的に、顕微鏡に装着したビデオカメラで極体形
成や精子付着・融合の過程を連続的に記録し、その解
析を行った。また、制作した動画を、研究面のみなら
ず、教育面でも活用していく方策について考察した。
２　材料
　本研究では、刺胞動物門ヒドロ虫綱に属する２種の
クラゲ　タマクラゲ（Cytaeis uchidae）（図１Ａ）と
エダアシクラゲ（Cladonema pacificum）（図１Ｂ）
　を材料として使用した。この２種では、フィールド
での採集方法や研究室での飼育方法が確立されてお
り、１年間を通して成熟したクラゲを得ることができ
る（出口ら，2002；出口・伊藤，2005；Deguchi et 
al.，2005）。タマクラゲでは、暗状態から明状態への
移行（明刺激）により放卵・放精を誘起できることが
分かっている（出口ら，2002）。今回は、研究室で長
期にわたって維持している系統（メス：♀17、オス：
Ａ７とＡ８）を使用した。一方、エダアシクラゲには、
明刺激が放卵・放精の引き金となる明タイプと、逆に
明状態から暗状態への移行（暗刺激）が引き金となる
暗タイプが存在する（出口ら，2008）。今回は、山形
県鶴岡市で採集された個体の交配により得られたＦ１
個体（明タイプ・メス）と、青森県むつ市で採集され
た個体の交配により得られたＦ１個体（明タイプ・オ
ス）を用いた。タマクラゲやエダアシクラゲの飼育お
よび実験は、インキュベーター内や室内の温度を20～
23℃に調節して行った。
３　極体形成過程の記録
　タマクラゲでは、明刺激から40～45分後に放卵が起
こること、放出されてきた卵は２個または３個の極体
を保持していることが報告されている（Takeda et 
al.，2006）。まず、透過照明の付いた実体顕微鏡
（SMZ745，Nikon）を用いて、メス個体から放出さ
れてきた卵に付いている極体の個数を調べた。その結
果、極体の個数は実験日や個体ごとに多少のばらつき
があるものの、全体としては、約70％の卵が２個の極
体を、約20％の卵が３個の極体を有していることが分
かった（図２Ａ）。次に、倒立顕微鏡（TE300，Nikon）
に一眼レフカメラ（D5000，Nikon）を装着し、60倍
の対物レンズを用いて極体を撮影した後、同様に撮影
した対物ミクロメーターの目盛りからその直径を算出
した。その結果、極体の大きさも卵ごとにばらついて
いるものの、２個および３個の極体を持つ場合を比較
すると、最大の極体の直径が９μm以上となるのは極
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体が２個の場合に限られる、最大の極体の直径が大き
いと、２番目のものとの差も大きくなる、などの傾向
が見られた（図２Ｂ）。
　クラゲにおいては、明刺激や暗刺激から一定時間経
過後に卵巣から単離した卵母細胞も、その後の減数分
裂を正常に進行することが知られている（Takeda et 
al.，2006）。そこで、明刺激を与えてから12～15分後
にタマクラゲの卵巣中の卵母細胞を取り出して、その
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図１　 タマクラゲとエダアシクラゲの成熟個体。タマクラゲのメス個体（Ａ１）とオス個体（Ａ２）、エダアシクラゲのメス個体（Ｂ１）
とオス個体（Ｂ２）を、530mMのMgCl2水溶液と海水を１：１に混合した溶液中に入れて麻酔し、横方向から撮影した。矢印
は卵巣の領域を、矢じりは精巣の領域を示している。
図２　 タマクラゲの卵における極体の個数と直径。複数のメス個体から放出された計631個の卵を観察し、１個の卵あたりの極体の個
数（A）を調べた。また、これらの卵のうち、50個をランダムに選び、極体の直径（B）を調べた。Ｂの横軸は、調べた卵に付
した番号を示しており、１～30は極体が２個の卵、31～50は極体が３個の卵のデータとなっている。また、１～30および31～50は、
それぞれ最大の極体の直径が大きい順に番号が付けられている。
後の極体形成過程の撮影を行った。その際、卵母細胞
が水流等により動かないように、２枚のカバーグラス
を厚さ100μm の両面テープで貼り合わせて作製した
チャンバーに挟み込み、卵母細胞を軽く挟んだ状態に
した。撮影は、ノマルスキー微分干渉装置を組み込ん
だ倒立顕微鏡（Ti，Nikon）または正立顕微鏡（80i，
Nikon）にビデオカメラ（HDR-XR520V または HDR-
CX550V，Sony）を装着し、20倍または40倍の対物レ
ンズを使用して行った。また、ビデオカメラに記録し
た映像については、以前報告された方法（中野ら，
2011）に従ってコンピュータに取り込み、種々の解析
やモンタージュ画像の作製等を行った。
　撮影した動画を解析した結果、明刺激から25～30分
後に第一極体が、その約10分後に第二極体が、それぞ
れ放出されること、第一極体のほうが第二極体よりも
大きいこと、などが分かった（図３）。第二極体は、
第一極体が放出された場所の近傍から放出されたが、
両者の形成場所は必ずしも完全に一致するわけではな
かった（図３）。また、第一極体が分裂した例も何回
か見られたが、そのタイミングは、第二極体放出より
も早い場合、遅い場合があり、一定していなかった。
４　精子付着・融合過程の記録
　次に、タマクラゲとエダアシクラゲの卵に媒精した
ときの、精子の付着・融合過程の撮影を行った。撮影
の手法等は基本的に上述の通りであるが、この撮影の
際 に は、チ ャ ン バ ー を10mg/mL の BSA（bovine 
serum albumin，Sigma）水溶液で予めコートするこ
とによって、精子の付着を防いだ。なお、エダアシク
ラゲでは、チャンバーに厚さ50μmの両面テープを使
用し、さらに上記の BSA 水溶液を1/20だけ加えた海
水中で媒精した。
　タマクラゲでは、第二極体放出直後の卵の受精率は
高いが、時間が経過して雌性前核が明瞭に見えるよう
になってきた頃には受精率が低下することが分かって
いる（未発表データ）。そこで、卵成熟途中に単離し
た卵母細胞をチャンバーに移し、第二極体を放出した
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図３　 タマクラゲの卵母細胞における極体形成。卵成熟途中の卵母細胞を取り出し、極体形成の過程をビデオカメラで記録した。モン
タージュ画像は、動画から45秒ごとに切り出した画像を並べたものである。矢印は放出途中の第一極体を、矢じりは放出途中の
第二極体を示す。また、各画像の細線は、第一極体が形成された位置を示している。
直後に媒精を行った。その結果、卵に到達した精子は、
第二極体形成場所の近傍に付着した（図４）。付着し
た精子の頭部は、数秒のうちに卵と融合して取り込ま
れていったが、その際には必ず横向きになっていた。
また、融合直後から、卵の動物極側が１～２分間くら
いかけて少しずつへこんでいき、その倍くらいの時間
をかけて元に戻っていくという変形運動が起こった
（図５）。
　エダアシクラゲのメス個体から放出されてきた卵
は、すでに減数分裂を完了しているが、極体が１個し
か残っていない、または全く残っていない場合が多い
（未発表データ）。一方で、雌性前核は明瞭に見える
状態になっているため、これを指標に動物極を認識す
ることができる。このような卵に媒精したところ、精
子は雌性前核近傍に付着したが、付着点は雌性前核の
中央にくることはなく、必ずその周縁部に位置してい
た（図６）。その後の過程はタマクラゲと同様であり、
精子の頭部が融合の際に横向きになること、融合直後
から卵が変形していくことも共通していた（図６、
７）。ただし、エダアシクラゲの場合には、卵の変形
が２回続けて起こることが多かった。
　タマクラゲ、エダアシクラゲに共通して、基本的に
最初に卵の動物極付近に付着した精子が融合に至っ
た。また、最初の精子の融合後に動物極付近に到達し
た精子は、付着できないか、付着したとしても融合に
は至らなかった（図７）。
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図４　 タマクラゲの卵への精子の付着・融合。第二極体の放出直後の卵に媒精した後の過程をビデオカメラで記録した。モンタージュ
画像は、動画から0.6秒ごとに切り出した画像を並べたものである。矢印は、卵に付着し、融合していく精子の頭部を示している。
５　研究面での考察
　今回のビデオ撮影により、過去に別の手法により示
されていた現象を確認することができた。例えば、精
子の付着・融合が動物極付近で起こることや、融合
の際に精子が横向きになることなどは、電子顕微鏡
による「静止画」の観察を元に報告されていたが
（Yamashita，1987；出口・伊藤，2005）、今回得ら
れた動画からも明確に確認することができた。また、
今回のビデオ撮影により、第一極体のほうが第二極体
よりも大きいこと、第一極体と第二極体の形成場所は
完全には一致しないこと、精子の融合は雌性前核の周
縁部で起こること、融合に伴って卵の変形が起きるこ
と、最初に動物極付近に付着した精子が融合に至り、
その後の精子は融合できないこと、なども明らかと
なった。
　上述のように、クラゲでは、精子の融合は卵の動物
極の MVFA で起こると考えられている。今回の結果
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図５　 タマクラゲの卵の精子融合に伴う変形。第二極体の放出直後の卵に媒精した後の過程をビデオカメラで記録した。モンタージュ
画像は、動画から９秒ごとに切り出した画像を並べたものである。矢印は、卵に付着し、融合していく精子の頭部を示す。また、
各画像の細線は、卵の変形が起こる前の動物極端の位置を示している。
は、MVFA の中でも精子の付着・融合が特に起こり
やすい領域があることを示唆している。近年、被子植
物において、GCS1（または HAP2）と呼ばれる膜タ
ンパク質が精細胞に特異的に発現し、卵細胞との融合
に必須であることが示された（Mori et al.，2006）。
GCS1はクラミドモナスなどの藻類やマラリア原虫な
どの原生生物にも広く分布し、やはり配偶子どうしの
融合に重要な役割を果たすことが分かっている
（Wong and Johnson，2010）。面白いことに、多細
胞動物のほとんどは GCS1遺伝子を持たないが、刺胞
動物や海綿動物など、いわゆる「原始的な」動物は持っ
ている（Steele and Dana，2009）。また、刺胞動物の
ヒドラでは、GCS1遺伝子のmRNAは、精巣内の精原
細胞が含まれる領域で特異的に発現している（Steele 
and Dana，2009）。以上のような結果から、GCS1は
動物・植物の分岐以前から、動物・植物の起源となる
真核生物の配偶子融合に関与していたのではないか　
という仮説が出され、注目を集めている（Wong and 
Johnson，2010）。GCS1はオス側の分子であるが、相
手となるメス側の分子については、植物、原生生物を
含め、いずれの生物でも現在のところ全く分かってい
ない。もし、GCS1が刺胞動物の精子でも膜融合必須
分子として働いているとしたら、相手となる卵側の分
子は MVFA（のさらに特定の領域）に局在している
可能性が高い。Aequorea というクラゲでは、何らか
の特異的な糖タンパク質がこの領域に局在し、精子の
付着や融合に関与していると考えられている
（Freeman，1996）。今後、クラゲにおける精子側と
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図６　 エダアシクラゲの卵への精子の付着・融合。個体から放出された卵に媒精した後の過程をビデオカメラで記録した。モンター
ジュ画像は、動画から0.5秒ごとに切り出した画像を並べたものである。矢印は、卵に付着し、融合していく精子の頭部を、矢じ
りは、雌性前核を示している。
卵側の双方の分子を解明していくことで、刺胞動物に
おける配偶子の付着・融合機構のみならず、生物の配
偶子間の認証機構の「原型」や「進化過程」の理解に
つながる可能性もある。
　タマクラゲやエダアシクラゲを含む多くのクラゲの
卵は卵膜を持たず、受精後にも特に目立った形態変化
を示さない。この点は、卵膜を持ち、受精後に卵膜を
変化させて多精を防止するウニやマウスなどの卵とは
異なっている。一方、受精に伴い、精子の融合場所か
ら対極に向けて波状に拡がる卵内 Ca2+ 濃度の上昇
（Ca2+ 波）を示す点は、クラゲ、ウニ、マウスで共通し
ている（Deguchi et al.，2000；Deguchi et al.，2005；
Kondoh et al.，2006）。マウスでは、受精時の Ca2+ 波
に伴って、卵が変形することが知られている（Deguchi 
et al.，2000）。今回、タマクラゲとエダアシクラゲの
両種において、似たような卵の変形が起こることが分
かったが、今後、Ca2+波との因果関係について調査を
していく必要がある。また、クラゲでは最初の精子が
融合した後に、それ以降の精子の付着や融合が抑制さ
れるようになったことから、卵膜に依存しない何らか
の多精防止機構があると考えられるが、このことと
Ca2+波や変形運動との関連も明らかにしていく必要が
ある。
６　教育面での考察
　動物の生殖細胞（卵と精子）や植物の生殖細胞（卵
細胞と精細胞）が減数分裂によって形成され、受精し
て発生していく過程については、中学校３年生になっ
て本格的に学ぶ。また、高等学校の『生物Ⅰ』（新学
習指導要領では『生物』）では、これらの生殖細胞の
形成過程や受精過程について、さらに詳しく学習する。
　現行の『生物Ⅰ』の教科書には、動物の卵の形成過
程について、減数分裂の際に著しく不均等な細胞質分
裂が起こる結果、１個の一次卵母細胞から１個の二次
卵母細胞と１個の第一極体が、１個の二次卵母細胞か
ら１個の卵と１個の第二極体が生じること、極体は退
化・消失することが記載されている。精子の形成過程
では、１個の一次精母細胞から４個の精子が生じるた
め、これとの対比のためには、第一極体も分裂し、１
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図７　 エダアシクラゲの卵の精子融合に伴う変形。個体から放出された卵に媒精した後の過程をビデオカメラで記録した。モンター
ジュ画像は、動画から３秒ごとに切り出した画像を並べたものである。白い矢印は、卵に付着後に融合していく精子の頭部を、
黒い矢印は、卵の変形中に新たに付着した精子の頭部を示す。また、各画像の細線は、卵の変形が起こる前の動物極端の位置を
示している。
個の一次卵母細胞から合計で４個の細胞（１個の卵と
３個の極体）が生じたほうが理解はしやすい。しかし、
実際には、第一極体は小さいため、細胞質分裂には至
らない場合が多い。「極体は３個生じる」としか書か
れていない教科書がある一方で、「第一極体が分裂し
ない動物もある」という記載のある教科書もある。多
くのクラゲでは、卵と同様に卵母細胞にも卵膜がな
く、極体の放出過程が観察しやすい。また、今回のビ
デオ撮影により、第一極体のほうが第二極体よりも大
きいことが明らかとなった。この結果は、第一極体の
ほうが第二極体の２倍の染色体を含んでいる事実と合
致しており、視覚的にも理解しやすい。また、第一極
体が分裂する場合としない場合の両方が見られること
も含め、極体形成の過程を学ぶ上で適した材料だと考
えられる。
　『生物Ⅰ』の教科書では、ウニの受精過程が取り上
げられており、精子が卵内に侵入すると受精膜が形成
されること、次の精子の侵入が妨げられることなどが
記載されている。しかし、ウニの場合は精子の付着や
融合が卵の表面のどの部分ででも起こるため、ちょう
ど見ている場所で精子の付着・融合が起こる確率は低
い。これに対し、クラゲなどの刺胞動物では、極体や
雌性前核の位置から予め精子の付着・融合部位が特定
できるため、このような観察が可能となる。また、光
刺激という単純な方法により、卵成熟や放卵・放精を
誘起することができる。今後、今回得られたビデオ映
像とともに、クラゲ自体を学校現場に提供する方法を
模索し、卵成熟や受精を含めた有性生殖を学習するた
めの教材として確立していきたいと考えている。
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